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Resumen
La ocupación diferencial de nichos ecológicos está influenciada por procesos bióticos y abióticos,
que incluyen interacciones entre especies, características ambientales y disponibilidad de recursos.
Sin embargo, en especies estrechamente relacionadas se ha sugerido que la ocupación diferencial de
espacios ambientales está relacionada con variaciones morfológicas y condiciones climáticas
particulares de cada hábitat. En este estudio, se determinó si en especies pertenecientes a las familias
Hylidae y Phyllomedusidae, la diferenciación de nicho ecológico está asociada a la divergencia de
rasgos morfológicos destinados al uso del hábitat. Para ello, usando 97 especímenes depositados en
colecciones biológicas, se realizaron análisis morfométricos del cuerpo y la cabeza de especies
pertenecientes a las Familias Hylidae y Phyllomedusidae cuya distribución se encontrará en la zona
noroccidental de Suramérica. Paralelo a esto, se construyó el modelo del nicho ecológico de las
especies evaluadas, usando la información climática del área de estudio. Con esta información, de
manera conjunta se caracterizó: 1) los patrones de variación de los rasgos morfológicos de las especies
evaluadas; 2) el nicho ecológico de cada especie y; 3) la asociación entre la divergencia morfológica
y la diferenciación de nicho ecológico en las especies. Los resultados sugieren que existe una clara
diferenciación morfológica entre las especies de anuros estudiadas, ya que se encontraron variaciones
tanto en los rasgos morfológicos longitudinales como en el tamaño y forma de la cabeza de estos
organismos. Así mismo, se determinó que las variables ambientales como radiación solar,
precipitación y vapor de agua son determinantes en la distribución espacial de estas especies. Además,
se observó que, aunque hay una superposición de nichos ecológicos en el espacio ambiental
construido, cada especie posee un nicho con características particulares. Adicionalmente, los datos
indican que hay una asociación entre la variación morfológica y la diferenciación de nicho ecológico
en los organismos evaluados. Dicha relación se vio plasmada en la correlación existente entre los
rasgos morfológicos longitudinales versus la amplitud del nicho y en la asociación entre el tamaño y
forma de la cabeza de los anuros versus la posición de su nicho. A través de estos resultados, fue
posible evidenciar como en Hylidae y Phyllomedusidae la variación morfológica está asociada a la
utilización diferencial de los nichos ecológicos.
Palabras clave: Nicho ecológico, Ecomorfología, Distribución, Anura.
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Abstract
The differential occupation of ecological niches is influenced by biotic and abiotic processes, which
include species interactions, environmental characteristics and resource availability. However, in
closely related species it has been suggested that the differential occupation of environmental spaces
is related to morphological variations and particular climatic conditions of each habitat. In this study,
it was determined if in species belonging to the families Hylidae and Phyllomedusidae, ecological
niche differentiation is associated with the divergence of morphological features destined to habitat
use. For this purpose, using 97 specimens deposited in biological collections, morphometric analyses
of the body and the head of species belonging to the Hylidae and Phyllomedusidae families whose
distribution will be found in the north-western area of South America were carried out. Parallel to
this, the ecological niche model of the species evaluated was constructed, using the climate
information of the study area. This information together characterized: 1) the variation patterns of
morphological traits of the species evaluated; 2) the ecological niche of each species and; 3) the
association between morphological divergence and ecological niche differentiation in species. The
results suggest that there is a clear morphological differentiation between the anurus species studied,
since variations were found in both longitudinal morphological features and in the size and shape of
the head of these organisms. Likewise, it was determined that environmental variables such as solar
radiation, precipitation and water vapor are determinants in the spatial distribution of these species.
In addition, it was observed that, although there is an overlap of ecological niches in the constructed
environmental space, each species has a niche with particular characteristics. Additionally, the data
indicate that there is an association between morphological variation and ecological niche
differentiation in the organisms evaluated. This relationship was reflected in the correlation between
longitudinal morphological features versus niche amplitude and in the association between the size
and shape of the anurus head versus the position of its niche. Through these results, it was possible
to show how in Hylidae and Phyllomedusidae the morphological variation is associated with the
differential use of ecological niches.
Keywords: Ecological niche, Ecomorphology, Distribution, Anura.
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Introducción
Comprender como los procesos bióticos y abióticos determinan las estrategias de ensamble de las
especies y su distribución en diferentes contextos ambientales son uno de los desafíos más
importantes de los estudios ecológicos (1). Dentro de este ámbito, un problema de importancia ha
sido entender los patrones de distribución y abundancia de especies (2) y determinar si tales
distribuciones son resultado de procesos meramente aleatorios o debidos a respuestas adaptativas a
los hábitats ocupados (3–5). Estos aspectos han llevado a que los ecólogos adopten diferentes
enfoques. Algunos estudios se han centrado en evaluar si los cambios en la distribución de los
organismos se deben a respuestas a las variaciones en las condiciones abióticas (6–9), mientras que
otros investigadores, interesados en las bases bióticas, a menudo se focalizan en analizar las relaciones
ecológicas, morfológicas y funcionales de las especies coexistentes a lo largo de gradientes espaciales
(10–13). Actualmente pocos estudios ecológicos incorporan estos enfoques simultáneamente, pues se
centran en comprender únicamente los patrones de distribución de especies en relación con la historia
de vida como lo hace la teoría de nicho o únicamente las formas del uso del hábitat como lo hace la
ecología funcional (14–16).
La capacidad que poseen las especies para mantener poblaciones viables está fuertemente ligada al
potencial que tienen de explotar eficientemente su nicho (17). Considerando que cada lugar
geográfico sobre el planeta posee un conjunto de condiciones bióticas y abióticas específicas, la
ocurrencia consistente de una especie en un área determinada es indicador de que tal especie en dicho
hábitat o lugar (bajo las condiciones locales) está logrando mantener adecuadas tasas de supervivencia
y reproducción (18). Por lo tanto, conocer las preferencias espaciales de una especie, patrones de
ocurrencia geográfica y las condiciones ambientales asociadas, permiten de forma indirecta inferir el
nicho ecológico de una especie (19). La forma directa de determinar el nicho y la capacidad de una
especie para mantenerse en él implica evaluar en combinación aspectos fisiológicos y de su dinámica
reproductiva, lo cual, por factibilidad es difícil de lograr cuando se evalúan múltiples especies (15,16).
Por ello, el modelamiento de nicho basado en registros geográficos en combinación con información
geográfica de variables abióticas (datos SIG) ha sido uno de los principales y más eficaces
instrumentos usados para la estimación del nicho de las especies a gran escala, especialmente, cuando
se evalúan simultáneamente diferentes especies, las cuales pueden estar involucradas en diferentes
tipos de interacciones ecológicas (20).
Por otra parte, se ha evidenciado que la diversificación morfológica de los organismos puede ser
resultado de las diferencias en el uso de los recursos (21–24). Así mismo, cambios importantes en las
características de hábitat, generalmente se asocian con ajustes en rasgos morfológicos, lo que
finalmente les permite a las especies la explotación eficiente de los nichos disponibles (25,26). Duré
(27) ha corroborado este patrón para el caso de los anfibios, encontrando que la diferenciación de
nicho en este grupo, bajo diferentes condiciones de disponibilidad de recursos, está altamente
correlacionada con las variaciones en los rasgos morfológicos que se presentan entre las especies.
Este fenómeno es resultado de la segregación ecológica, la cual reduce la competencia por recursos
y fomenta la utilización diferencial de los espacios geográficos de las especies involucradas (28,29).
En este contexto, se ha sugerido que las características adaptativas a nuevos nichos se relacionan con
la aparición de modificaciones morfológicas y desplazamientos espaciales, lo que a su vez da lugar
al surgimiento de estrategias funcionales alternas en las especies (38–40). De esta forma, si este
mecanismo es el que rige la existencia de diferentes estrategias para reducir los altos costos de
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competencia, se espera que exista una asociación entre los rasgos morfológicos y las características
del nicho, producto de las habilidades particulares de utilización de recursos y del diseño adaptativo
de la morfología (30).
Los anuros son uno de los grupos de vertebrados con gran diversidad y abundancia sobre el planeta,
ocupando la mayoría de hábitats, tanto acuáticos como terrestres, ocupando zonas que van desde
tierras bajas hasta ambientes montañosos, llegando incluso a grandes altitudes (33). Adicionalmente,
las especies que conforman este grupo presentan un gran espectro de formas y funciones (34). Tal
variedad es reflejo de la multiplicidad de co-adaptaciones espacio–temporales que han ocurrido
durante su historia evolutiva y la alta capacidad que poseen para explotar diversos nichos ecológicos
(35). Basta con observar la variedad existente de roles y estrategias tróficas entre las diferentes
especies, asociados a la gran variedad de patrones demográficos y de distribución geográfica que se
presentan, para evidenciar la capacidad que poseen para conquistar nuevos nichos (36). Se ha
postulado que este fenómeno se debe a mecanismos selectivos como la segregación ecológica, la cual
actúa sobre la disimilitud de características morfológicas y comportamentales, fomentando el uso
diferencial de hábitats y disminuyendo la competencia por recursos (29,32,37). Este tipo de
situaciones ecológicas se complementa con estudios adicionales, que han revelado que en especies
de anfibios que se encuentran bajo factores ambientales distintos, la diferenciación de nicho ecológico
se asocia con variaciones morfológicas entre especies (27,38). Esto sugiere que las diferentes formas
de interacción interespecíficas y/o la respuesta a los cambios ambientales han promovido directa o
indirectamente la separación morfo-ecológica y/o geográfica que se presenta actualmente dentro de
este grupo de vertebrados (27).
Algunos estudios exhiben que la segregación ecológica permite la coexistencia y supervivencia de
varias especies de anfibios en un mismo hábitat. Por ejemplo, en varias especies de anuros que
coexisten en un ecosistema, se ha registrado el solapamiento de nicho parcial, donde algunos recursos
se comparten mientras que otros son usados mediante estrategias independientes por cada especie,
dando como resultado ligeras diferencias ecomorfológicas y preferencias por fracciones específicas
del hábitat (39,40). Además, el uso diferenciado de hábitats acuáticos, arbóreos, terrestres y/o
subterráneos, junto con la diferencia en temporalidad, contribuyen a disminuir la competencia y
promueven la división de recursos de manera temporal y espacial (27,41). Pero la segregación no solo
favorece la diferenciación de estrategias de forrajeo, sino que puede actuar en otros escenarios, tal
como se evaluó en el caso de algunos reptiles, donde cambios morfológicos y comportamentales en
especies de Anolis de Costa Rica, relacionados funcionalmente con la locomoción, permitieron
identificar que existe explotación espacial diferenciada de diferentes fragmentos de la estructura
vegetal (42). En Colombia existen pocos estudios publicados sobre segregación ecológica en anfibios.
Por ejemplo, en Antioquia evaluaron la segregación ecológica y diferencias en la riqueza y
abundancia en una comunidad de anuros presentes en hábitats intervenidos y no intervenidos,
estimando el grado de solapamiento en el uso de los hábitats, estudio en el cual se encontró tanto
división por estratos como divergencia en el tiempo de actividad y en el que consistentemente no se
evidenció competencia interespecífica por los recursos (43). A pesar de los aportes realizados por este
tipo de estudios, a nivel nacional es necesario evaluar como en especies de anuros los mecanismos
usados por la segregación ecológica contribuyen a la reducción de la competencia interespecífica,
bajo una aproximación donde se evalúen simultáneamente cambios morfológicos y diferenciación en
el uso de nicho.
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El gran espectro de condiciones ambientales en las cuales se pueden encontrar los anfibios, implica
la aplicación y uso de estrategias eficientes de estudio para evaluar su nicho, más si se considera hacer
un estudio a nivel de multi-especies. El modelamiento de nicho es una herramienta adecuada para
esta tarea, pues considera el conjunto de condiciones que permiten la supervivencia y reproducción a
largo plazo de una especie en un espacio geográfico (38). Actualmente, esta técnica se ha usado en
estudios a gran escala, permitiendo identificar patrones de distribución geográfica, basándose en
condiciones ambientales que caracterizan los requerimientos ecológicos de especies (18). En el caso
de los anuros, el modelamiento de nicho basado en variables ambientales ha sido ampliamente usado
para la generación de patrones de distribución, en especial para identificar potenciales áreas de
ocupación (i.e., con fines de conservación) (38,44). Para Colombia, existen pocas investigaciones que
utilicen el modelamiento de nicho ecológico enfocado en complejos multi-especies de anuros (45).
En el caso de la familia Hylidae y Phyllomedusidae, a nivel de neotrópico, se han realizado escasos
estudios centrados en nicho ecológico (46,47). Por otra parte, a nivel nacional, no existen
investigaciones publicadas sobre la variación de los rasgos morfológicos de las especies y la
diferenciación de nicho ecológico. La mayoría de estudios solo se centran en identificar potenciales
áreas de ocupación y conservación, como el caso de especies de anfibios invasoras o endémicas (48–
50) y en describir la diversidad de anfibios en zonas específicas de Colombia (51).
En esta investigación se usaron especies de las familias Hylidae y Phyllomedusidae, debido a la
estrecha relación filogenética y ecológica que poseen (52,53). Estas dos familias constituyen dos subgrupos de anuros que presentan importantes ventajas para realizar estudios enfocados en evaluar
simultáneamente variación morfológica y variación de nicho. Por una parte, tienen especies con alta
representación en diferentes tipos de hábitat, presentan gran número de registros en el neotrópico y
poseen especies distribuidas en diferentes tipos de ecosistemas, las cuales van desde áreas
subxerofíticas hasta páramos. Adicionalmente, estos dos grupos presentan gran variedad de rasgos
ecomorfológicos, resultado de las múltiples estrategias usadas en la explotación de nichos ecológicos,
que a la vez presentan una amplia diferenciación en la ocupación geográfica (54). Sumado a esto,
para estos grupos, existen amplios registros de distribución geográfica actualizados y disponibles para
casi todas sus especies (55). Otro aspecto importante, son las recientes investigaciones filogenéticas
y revisiones sistemáticas intensivas de las que han sido objeto estas dos familias (53,56,57), así como
gran información acumulada que se tiene proveniente de diferentes estudios ecológicos (46,58). Es
por ello, que este estudio se desarrolla a nivel multi-especie, usando especies de anuros pertenecientes
a la familia Hylidae y Phyllomedusidae, distribuidas en la zona noroccidental de Suramérica. El
enfoque principal de este trabajo fue establecer si el espaciamiento de nicho ecológico está asociado
a las diferencias de rasgos morfológicos destinados al uso del hábitat. Para ello, en este trabajo se
caracterizó el nicho ecológico de las especies y se determinó los patrones de variación de los rasgos
morfológicos en hílidos y phyllomedusidos. Esto con el fin de probar la hipótesis de que la morfología
puede influir en el grado de ocupación del espacio ambiental, en especies estrechamente relacionadas.
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Objetivo general
Determinar si en especies de anuros pertenecientes a las familias Hylidae y Phyllomedusidae la
diferenciación de nicho ecológico está asociada a la divergencia de rasgos morfológicos.
Objetivos específicos
1. Establecer los patrones de variación de los rasgos morfológicos en las especies de las familias
Hylidae y Phyllomedusidae.
2. Caracterizar de forma cuantitativa el nicho ecológico de las especies pertenecientes a las
familias Hylidae y Phyllomedusidae, basado en variables abióticas.
3. Determinar la asociación entre la divergencia de rasgos morfológicos obtenidos a partir de
variaciones morfométricas y la diferenciación de nicho ecológico para las especies de las
familias Hylidae y Phyllomedusidae.

Materiales y métodos
En el presente estudio se evaluó si la diferenciación de nicho ecológico está asociada a la divergencia
de los rasgos morfológicos presentes en las especies pertenecientes a las familias Hylidae y
Phyllomedusidae. Para ello se consideró por una parte las características del nicho ecológico de cada
especie, a partir de las preferencias de condiciones ambientales abióticas y, por otro lado, la
cuantificación de rasgos morfológicos mediante aproximaciones de morfometría clásica y
morfometría geométrica.
Área de estudio
El dominio geográfico-espacial de este estudio se limitó al área noroccidental de Suramérica, que
comprende la totalidad del territorio colombiano y las zonas biogeográficas nor-occidental de Brasil,
occidental de Venezuela y norte de Ecuador y Perú (Figura 1). De esta forma, en esta investigación,
se garantiza una amplia extensión geográfica de análisis, que es suficientemente extensa para ejecutar
un modelamiento de nicho ecológico robusto, con lo cual se evita subestimación en los modelos.
Adicionalmente una amplia extensión asegura una adecuada variación climática e inclusión espacial
de múltiples especies de anuros (38).
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Figura 1. Área de estudio correspondiente a la zona noroccidental de Suramérica, cuyas coordenadas
corresponden a, longitud oriental: -79.93652, longitud occidental: -64.99512, latitud norte: 13.32548 y
latitud sur: -5.35352.

Caracterización de rasgos morfológicos
En este estudio se incluyeron 97 especies, de las cuales 87 pertenecen a la familia Hylidae y 10 a la
familia Phyllomedusidae (Apéndice 1). Para la obtención de la información morfológica, se utilizaron
especímenes depositados en colecciones de herpetofauna de museos de historia natural de
universidades o institutos de investigación colombianos. Específicamente, se tomaron datos en las
colecciones del Museo de la universidad de La Salle, el Museo de Historia Natural de la universidad
de los Andes y del Instituto de Investigación de Recursos Biológicos Alexander von Humboldt. Para
la cuantificación de los rasgos morfológicos se seleccionó una muestra de 10 especímenes por cada
especie entre las especies conservadas (este submuestreo estuvo sujeto al número de individuos
depositados en las colecciones). Adicionalmente, cabe resaltar que, en este trabajo no se evaluaron
las relaciones interespecíficas existentes entre las especies analizadas. Por ello, el sexo de los
individuos consultados no fue registrado u incluido como una variable de estudio.
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La caracterización de los rasgos morfológicos de individuos de especies de la familia Hylidae y
Phyllomedusidae, se realizó por medio de análisis morfométricos. Para ello, sobre especímenes de
las colecciones consultadas, se llevaron a cabo mediciones directas, obtenidas de mediciones
morfométricas tomadas en el cuerpo de los individuos consultados, en combinación con mediciones
digitales, obtenidas de fotografías tomadas en el cuerpo de las especies evaluadas. Para las mediciones
directas se utilizó calibrador. Para las mediciones digitales se tomaron fotografías de la parte dorsal
y anterior del cuerpo, así como de la zona rostral y lateral de la cabeza. Las mediciones digitales,
realizadas sobre fotografías, se subdividieron en mediciones digitales longitudinales y mediciones
usadas en análisis de morfometría geométrica.
De las bases de datos de la colección de los especímenes seleccionados se extrajo información
específica tal como, coordenadas geográficas, localidad de colecta, fecha de colecta, datos del hábitat,
entre otros (30). Se excluyeron para este estudio individuos incompletos, en mal estado de
conservación y/o que presentaron información incompleta o deficiente. Respecto a la información de
registro, se descartaron individuos para los cuales había ausencia de información sobre lugar de
colecta, errores de clasificación taxonómica, casos que no presentaran registros de información de
georreferencia o especímenes que fueron colectados fuera del área de estudio.
Morfometría clásica
Para la caracterización de rasgos morfométricos, se usaron en combinación mediciones directas y
mediciones longitudinales, obtenidas de las fotografías de los individuos, usando el programa Image
J (59). Las mediciones digitales se realizaron usando las herramientas de medición disponibles en el
programa, considerando siempre la escala presente en la imagen. Las mediciones directas, se
realizaron usando calibrador. Para garantizar la calidad de las medidas, se evitó la toma de datos en
ejemplares con falanges partidas o cortadas, con extremidades rotas, con corte en las articulaciones o
que se encontraban demasiado encorvados. En total, se midieron 13 rasgos morfométricos en cada
individuo. Las mediciones se realizaron en milímetros, registrando el dato hasta los 0.1 mm más
cercanos, mediante medición directa con un calibrador digital (de precisión de 0.01 mm). Las
mediciones obtenidas fueron: longitud rostro-cloacal (SVL), ancho del cuerpo (AC), ancho de la
cabeza (ACB), distancia internarial (DIN), distancia interorbital (DIO), ancho del ojo (AO), longitud
del antebrazo (LAB), longitud de la tibia (LT), longitud del muslo (LM), longitud del brazo (LB),
longitud de la ingle (AI), ancho del muslo (AM) y (LP) longitud del pie (Figura 2). Se seleccionaron
estas medidas morfométricas, puesto que se ha documentado que, estos rasgos en anuros están
relacionados con las respuestas de las especies a gradientes ambientales y a la estructura de la
vegetación (30,60).

Análisis de datos
Como indicador del grado de independencia existente entre las 13 medidas morfológicas registradas
(figura 2), se calcularon el coeficiente de correlación de Pearson entre todas las mediciones
morfológicas. El análisis de correlación sobre las medidas morfológicas se realizó corrigiendo por el
tamaño corporal (SVL), esto con el fin de remover el efecto generado por el tamaño. Este paso se
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realizó para confirmar si se procedía a realizar un análisis de componentes principales que sintetizaría
la información de las 12 variables medidas y para evitar variables altamente correlacionadas. Para
este estudio, una vez ejecutado este paso, los coeficientes plasmados en la matriz de correlaciones
permitieron concluir que no existió ninguna correlación significativa entre las características
morfológicas evaluadas. Se encontró que los valores de correlación fueron bajos (ver resultados). Este
resultado fue base para descartar continuar con un análisis de componentes principales.
Posteriormente, con el fin de ordenar morfológicamente las especies de estas dos familias y
simplificar la aproximación de análisis (debido al alto número de variables morfológicas), se ejecutó
un análisis de escalamiento multidimensional no métrico (NMDSs). Este análisis, basado en el
principio de similaridad morfológica, usando la opción de distancia euclidiana, permitió sintetizar
adecuadamente la información en nuevas variables denominadas descriptores morfológicos
longitudinales, y acorde con el lugar que ocuparon las especies en el morfo-espacio generado (espacio
multidimensional), permitió segregar y caracterizar las especies considerando tanto las familias como
los géneros asociados. Este análisis fue realizado utilizando el paquete vegan (v2.5-6) (61) en el
software R 4.0 (62).

Figura 2. Mediciones morfométricas longitudinales tomadas en 97 especies pertenecientes a Hylidae y
Phyllomedusidae. Cada medida está representada por un código en la Figura: (SVL) longitud rostrocloacal, (ACB) ancho de la cabeza, (DIN) distancia internarial, (DIO) distancia interorbital, (AO) ancho
del ojo, (AC) ancho del cuerpo, (AI) ancho de la ingle, (LB) longitud del brazo, (LAB) longitud del
antebrazo, (LM) longitud del muslo, (AM) ancho del muslo, (LT) longitud de la tibia, (LP) longitud del
pie.
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Morfometría geométrica
Con el fin de cuantificar la variación en la forma de la parte anterior de las diferentes especies de
anuros muestreadas, se utilizaron variables de forma obtenidas a partir de un análisis de morfometría
geométrica. Específicamente se analizaron fotografías tomadas en dos posiciones: vista lateral y
rostral de la cabeza de todos los especímenes. Para la toma de fotografías se utilizó una cámara digital
montada en un soporte para asegurar que el objetivo siempre estuviera paralelo a la superficie
evaluada. Sumado a esto, se ubicó debajo de la cabeza de cada rana un papel milimétrico para registrar
la escala. Para la vista lateral siempre se registró el lado derecho del organismo. Para realizar los
análisis de morfometría geométrica se utilizaron landmarks o puntos homólogos distribuidos
homogéneamente en la superficie lateral y rostral de la cabeza. En total se usaron 24 landmarks en la
vista rostral y 21 en la vista lateral de la cabeza (Figura 3). Teniendo en cuenta que el tamaño y forma
de la cabeza en los anuros, influye directamente en el comportamiento, fisiología y eficacia biológica,
analizar cambios morfológicos en la forma de la cabeza puede permitirnos entender diferentes
funciones biológicas relacionadas con la selección y uso del hábitat (63,64).
Análisis de datos
Digitalización de landmarks
Usando las fotografías, se realizó la digitalización de los puntos homólogos definidos (para la vista
lateral y rostral), usando el programa Image J (59), con el fin de obtener las coordenadas cartesianas
correspondientes a cada landmark tomado para cada especie. Debido a la presencia de zonas curvas
en la vista lateral y rostral en los organismos evaluados, además de los landmarks naturales y con el
propósito de determinar adecuadamente la variación de forma de la cabeza de cada especie de anuro,
se usaron semi landmarks angulares basados en ejes de referencia ubicados cada 30° a lo largo de la
superficie de cada posición (ver Figura 3).
Alineamiento de landmarks
Para el análisis de morfometría geométrica se llevó a cabo un alineamiento de landmarks de cada
espécimen, por medio del análisis Procrustes, usando el programa Morpho J 2.0 (65). El alineamiento
Procrustes (AP) es uno de los métodos más usados por la morfometría geométrica para alinear
landmarks, con el cual, gracias a la corrección por rotación y tamaño en las coordenadas cartesianas
se elimina variación que no aporta al análisis de forma (66).
Análisis morfométricos
Para obtener las variables de forma se realizó posterior al análisis de Procrustes un análisis de
componentes principales, usando el mismo programa Morpho J 2.0 (65). El análisis de componentes
principales sintetizó la variación de las coordenadas cartesianas de los landmarks en variables
(denominadas descriptores de forma), que representan la variación de forma de los anuros estudiados.
Para visualizar la variación en la forma de la cabeza (tanto para vista rostral como lateral),
representada por los componentes con mayor varianza acumulada (descriptores de forma), se
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utilizaron los vectores de deformación obtenidos a partir de la superposición de Procrustes usando la
aproximación de cuadrados mínimos.

Figura 3. Landmarks y semi landmarks utilizados para cuantificar la forma de la vista lateral y rostral de
la cabeza de 97 especies de anuros evaluadas. Líneas punteadas en rojo indican los ejes de referencia
utilizados para ubicar los semi landmarks registrados.

Tanto los descriptores morfológicos longitudinales (NMDSs) como los descriptores de forma (PCs
morfométricos) se usaron para describir los patrones de variación de los rasgos morfológicos en las
especies de las familias Hylidae y Phyllomedusidae. Los descriptores de morfología clásica se
plasmaron en un espacio bidimensional resultado de un análisis de escalamiento multidimensional no
métrico, mientras que los descriptores de forma se plasmaron en un espacio bidimensional producto
de un análisis de componentes principales. Para cada especie en estos espacios morfológicos
bidimensionales les correspondió un punto, el cual fue usado para observar y cuantificar como varia
la morfología de las especies. Los descriptores morfológicos clásicos, así como los descriptores de
forma, en conjunto con la información de nicho, se usaron en análisis subsecuentes (ver objetivo 3).
Obtención del nicho ecológico
El modelamiento de nicho ecológico para cada especie se caracterizó evaluando las preferencias
ambientales, obtenidas mediante la identificación de las variables bioclimáticas idóneas para la
ocupación de una especie en un espacio geográfico determinado (17). Por ejemplo, se ha registrado
que la temperatura, precipitación y humedad son variables bioclimáticas determinantes en la
distribucion geográfica de muchas especies de anuros (34,46). En este trabajo, como algoritmo de
modelamiento de nicho se usó la herramienta Maxent, el cual fue alimentado con los datos de
georreferenciación de presencia para cada una de las 82 especies seleccionadas (Ver selección del
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modelo) y un set de variables abióticas interpoladas (ver variables climáticas), obtenidas del
repositorio de información geográfica WorldClim (67). Como resultado del algoritmo, se obtuvo
información cuantitativa de preferencia de las especies para cada variable ambiental y un mapa digital
en el cual se reporta (por cada pixel) el valor de probabilidad de presencia de la especie.
Registros de ocurrencia geográfica de especies
Para este estudio los registros de ocurrencia de las especies consintieron en información de latitud y
longitud de los sitios de presencia. Esta información se obtuvo a partir de datos de colección, es decir
registros de localidades donde fueron colectados los especímenes, complementados con datos
obtenidos del sistema de información global de biodiversidad GBIF (68). Para las especies evaluadas,
se incluyeron únicamente datos provenientes de observaciones y colecciones biológicas obtenidos a
partir del año 1960. Se descartaron los registros con coordenadas erróneas, fuera del área estudio, con
errores taxonómicos y/o datos incompletos. La unidad espacial (tamaño de pixel) usada en el análisis
fue de 1 Km2 x 1 Km2.
Variables climáticas
Para caracterizar los requerimientos ecológicos de los individuos se identificaron las condiciones
climáticas donde ocurren las especies. De esta forma se determinó el conjunto de condiciones
adecuadas para las especies, es decir, aquellas combinaciones de variables ambientales que permiten
la supervivencia y reproducción de las especies en un espacio geográfico particular (18).
En el presente trabajo los datos climáticos fueron obtenidos de la versión 2.1 del proveedor de datos
globales de clima WorldClim (información basada en datos en el rango 1970 – 2000) (67).
Específicamente, en este trabajo se utilizaron siete variables bioclimáticas: precipitación, radiación
solar, temperatura máxima, temperatura mínima, temperatura promedio, vapor de agua y velocidad
del viento. Acorde con la literatura, estas variables son de gran importancia en el desempeño biológico
y ecofisiológico de las especies (73–75). Esta información se obtuvo en forma de archivos-mapas
digitales en formatos raster tipo ASC, compatibles con sistemas de información geográfica (SIG)
(72). Finalmente, estas capas fueron recortadas para el área de estudio con el fin de obtener las
preferencias ambientales de la composición de especies de anuros en la región de estudio (Ver área
de estudio, Figura 1).
Selección del modelo
Para realizar el modelamiento de nicho ecológico se utilizó el algoritmo de máxima entropía Maxent,
(Maxent 3.4.1) (73). Esta herramienta tiene la ventaja de que es uno de los métodos que no requiere
datos de ausencias, sino exclusivamente de presencia. Por otra parte, Maxent posee la capacidad de
permitir análisis usando pequeñas muestras (desde 5 registros de ocurrencia) (38). Además, se ha
evidenciado que Maxent es uno de los algoritmos más robustos en la predicción del nicho de las
especies (17,74). En este estudio y siguiendo el protocolo que indica Phillips y colaboradores (73),
Maxent se alimentó con un conjunto de variables abióticas, con las cuales implícitamente se definió
el espacio geográfico-ambiental delimitado al área de estudio, (variables SIG obtenidas de WorldClim
a una resolución de 1 Km2). Además, para cada especie, el algoritmo se alimentó con un set de datos
de presencia: localidades georreferenciadas (latitud y longitud) donde cada especie fue colectada,
registrada u observada. El modelamiento se ejecutó sólo para aquellas especies que poseían más de 8
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registros geográficos (en total 82 especies). La salida de este algoritmo fue un mapa digital de
probabilidad de presencia de la especie (valores obtenidos para cada pixel). Adicionalmente, se
obtuvieron los “valores de contribución porcentual de cada variable abiótica” en el modelo, útiles
para definir cuáles serán los ejes del espacio ambiental sobre el cual construir los nichos de las
especies (ver siguiente sección). Adicionalmente, usando los mapas digitales de probabilidad de
presencia, se ejecutó un recorte de umbral al 50% y 75%, con el propósito de generar zonas
presencia/ausencia de las especies, útiles para definir el nicho. Al usar dos cortes de umbral en vez
de uno solo como suele usarse en estudios de este tipo (38,46,75), se fortalecen las conclusiones
puesto que permite identificar si los resultados obtenidos son independientes del tipo-valor de umbral
elegido. Estos análisis y procedimientos se llevaron a cabo usando el paquete raster (v3.3-13) (76) en
el software R 4.0 (62).
Caracterización del nicho de las especies
Para caracterizar el nicho de las 82 especies seleccionadas, se construyeron espacios bidimensionales
cuyos ejes están conformados por las variables abióticas predictoras usadas en el modelamiento de
nicho. Para definir los ejes de tales espacios bidimensionales se usaron los “valores de contribución
porcentual de cada variable abiótica”: las variables abióticas seleccionadas para generar estos
espacios bidimensionales fueron aquellas cuyos “valores de contribución porcentual” fueron en
promedio (sobre todas las especies) los más altos (ver Tabla 1). En este espacio bidimensional, por
cada especie, se calcularon el área y centroide de nicho, los cuales fueron obtenidos para los dos
umbrales de probabilidad de presencia usados en este estudio (50% y 75%). Estos dos valores, el
área y centroide de nicho, fueron usados como descriptores que caracterizan el nicho ecológico de las
especies. El área permitió estimar la amplitud de nicho y el centroide permitió evaluar si el nicho de
cada especie, relativo a las otras especies, era un nicho con condiciones extremas o un nicho típico
dentro del grupo. Las áreas de nicho se determinaron mediante modelos de envoltura convexa “convex
hull”. La envolvente convexa es un polígono convexo con área o perímetro reducido, que incluye a
todos los elementos de un conjunto de puntos en un plano (77). Dichos análisis se realizaron usando
el paquete dismo (v1.1-4) (78) en el software R 4.0 (62).
Asociación entre la divergencia de rasgos morfológicos y diferenciación de nicho
Para evaluar la asociación entre las divergencias obtenidas de rasgos morfológicos y la diferenciación
de nicho ecológico, usando los datos obtenidos de las especies evaluadas, se realizaron análisis de
correlación entre: (i) los descriptores morfológicos longitudinales (NMDs1 y NMDs2) y los
descriptores del nicho (área y centroide en el espacio bidimensional radiación solar y precipitación)
y (ii) entre los descriptores de forma para la vista lateral (PC1, PC2, PC3, PC4, PC5) y rostral (PC1,
PC2, PC3) y los descriptores de nicho. Puesto que la mayoría de las variables involucradas no
cumplieron la condición de normalidad (prueba Shapiro de distribución de datos, P < 0.0001), las
asociaciones correspondientes entre ellas se llevaron a cabo mediante un análisis de correlación no
paramétrico de Spearman. Estos análisis se ejecutaron para los dos umbrales usados en la
construcción del nicho (50% y 75 %), usando el software R 4.0 (62).
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Resultados
Caracterización de rasgos morfométricos longitudinales
Las características morfométricas de las especies de anuros evaluadas en este estudio presentan un
alto grado de independencia debido a su bajo nivel de correlación. Los coeficientes de correlación de
Pearson calculados indican consistentemente una baja correlación entre las variables morfológicas:
se obtuvieron valores de correlación que variaron entre 0 y 0.15 para el 55% de las correlaciones,
entre 0.15 y 0.30 para el 30.62% de las correlaciones y entre 0.30 y 0.60 para el 8.28% de las
correlaciones. La correlación más alta se presentó entre la Longitud de la tibia (LT) y la longitud del
muslo (LM), con un valor de 0.5287.
Respecto al análisis de escalamiento multidimensional no métrico, se halló una superposición en la
ordenación de las especies (y sus respectivos géneros) apoyado en la similaridad morfométrica
obtenida entre ellas. Con base en el valor de stress obtenido para Hylidae (0.1669) y Phyllomedusidae
(0.0777), se seleccionaron los dos primeros ejes de la ordenación NMDS, puesto que representaban
mejor las características originales de los datos. Como se observa en la representación gráfica de estos
ejes, la distancia trazada entre géneros pertenecientes a Hylidae es mínima, es decir que estas especies
claramente se mezclan entre sí. No obstante, algunas especies de los géneros Dendropsophus, Scinax,
Boana y Hyloscirtus se concentran principalmente a los extremos de la trama, mientras que Pseudis
se ubica en la parte inferior del morfo-espacio, a diferencia de los grupos restantes que se localizan
primordialmente en el centro de la trama, indiferenciados unos de otros (Figura 4A). En la
representación gráfica construida para la familia Phyllomedusidae, es posible observar que, a
diferencia de Hylidae, la distancia trazada entre géneros es mayor. Pese que, algunas especies se
mezclan entre sí, se observa claramente que Phyllomedusa venusta y Cruziohyla craspedopus se
concentran a los extremos del morfo-espacio, mientras que, las especies del género Agalychnis se
localizan en la parte inferior de la trama, a diferencia del resto de las especies que se ubican en el
centro de la trama (Figura 4B). Estas diferencias en la ordenación señalan leves variaciones
morfológicas entre los géneros de estas dos familias analizadas.
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Figura 4. Representación gráfica del análisis de escalamiento multidimensional no métrico (NMDS).
Ordenación en las dos primeras dimensiones de los rasgos morfométricos con sus respectivos patrones de
variación morfológica corporal (silueta superior representada en color amarillo y silueta inferior
representada en color rojo), entre géneros pertenecientes a las familias A) Hylidae y B) Phyllomedusidae.
Los colores representan las 97 especies evaluadas.
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Caracterización de rasgos morfológicos mediante morfometría geométrica
Los cambios en la forma de la cabeza entre las especies de anuros, para las vistas lateral y rostral,
acorde con la varianza acumulada, quedan sintetizados en 5 PCs para la vista lateral y en 3 para la
vista rostral (Tabla 1 y Figura 5). Considerando siempre el PC1 como eje horizontal (al ser el
componente que mayor varianza acumula) los diferentes espacios bidimensionales PC1 vs PCj
representan la variabilidad de forma de la cabeza de las especies evaluadas (vista lateral: Figura 6 y
vista rostral: Figura 7).
Interpretación de los PCs de forma:
Vista lateral – Para la posición lateral, el PC1 representa el 38.7% de la varianza original (ver Tabla
1) y explica los cambios en la posición y tamaño del tímpano, la posición de la narina y la variación
en el tamaño de la boca (Ver Figura 6A). Los valores para los anuros con boca más pronunciada y
tímpanos ubicados en la parte superior de la boca cargan positivamente en este PC, mientras que, las
especies con boca pequeña y cuyos tímpanos presentan una posición central, entre la parte posterior
de los ojos e inicio de la boca, cargan negativamente. El PC2 explica el 15.2% de la varianza original
(ver Tabla 1) y representa la variación en el tamaño de la parte posterior de la cabeza y el tímpano
(Ver Figura 6A). Los organismos con tímpanos pronunciados y cuya parte posterior es más extensa
cargan positivamente, a diferencia de aquellos cuyos tímpanos son más estrechos y con la parte
posterior de la cabeza reducida, los cuales cargan negativamente (Ver Figura 5A). Por otra parte, el
PC3 explica el 10.2% de la varianza original (ver Tabla 1) y simboliza las diferencias en el tamaño
del ojo y la cabeza y posición del tímpano (Ver Figura 6B). Los valores para las especies con un
tamaño de cabeza y ojos considerable, así como tímpanos localizados en la parte inferior de la cabeza,
cargan positivamente, mientras que, organismos con cabeza y ojos pequeños y tímpanos ubicados
centralmente, cargan negativamente (Ver Figura 5A). El PC4 representa el 7.8% de la varianza
original (ver Tabla 1) y simboliza la variación en el tamaño del maxilar inferior y posición del tímpano
(Ver Figura 6C). Para este PC los anuros con un maxilar inferior pronunciado y tímpanos ubicados
cerca al límite entre la cabeza y el torso cargan positivamente, a diferencia de las ranas con maxilares
inferiores reducidos y tímpanos cercanos a la boca, que carga negativamente (Ver Figura 5A).
Finalmente, el PC5 explica el 5.7% de la varianza original (ver Tabla 1) y representa los cambios en
el tamaño del ojo y el tímpano (Ver Figura 6D). Las especies con ojos y tímpanos más pequeños
cargan positivamente, entre tanto, organismos cuyos ojos y tímpanos presentan tamaños superiores,
cargan negativamente (Ver Figura 5A).
Vista rostral – En esta vista el PC1 explica el 57.8% de la varianza original (ver Tabla 1) y simboliza
las diferencias en la forma de la cabeza y posición de las narinas (Ver Figura 7A). En este PC los
valores para los anuros con cabezas más amplias y narinas ubicadas centralmente cargan
positivamente, a diferencia de las especies con cabezas más estrechas y narinas cercanas a la boca,
los cuales cargan negativamente. El PC2 representa el 15% de la varianza original (ver Tabla 1) y
simboliza los cambios en el tamaño del maxilar inferior y posición de las narinas (Ver Figura 7A).
Ranas cuyos maxilares inferiores tienden a ser amplios y sus narinas están ubicadas centralmente
cargan positivamente, mientras que, las especies con maxilares inferiores reducidos y narinas
localizadas cerca a la boca cargan negativamente (Ver Figura 5B). Por último, el PC3 explica el 8.4%
de la variación (ver Tabla 1) y simboliza los cambios en la forma de la parte superior de la cabeza y
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en el tamaño de los ojos (Ver Figura 7B). Los valores para las especies con cabezas más extensas en
la parte superior y ojos más grandes se cargan positivamente, mientras que, en anuros con la parte
superior de la cabeza más angosta y ojos más pequeños se cargan negativamente (Ver Figura 5B).
En general, algunas de las especies evaluadas pertenecientes a los géneros Boana, Trachycephalus y
Osteocephalus poseen cabezas más grandes, ojos, tímpanos y boca más pronunciada, narinas ubicadas
cerca a la boca con tímpanos localizados centralmente, entre la parte posterior de los ojos e inicio de
la boca. A diferencia de algunas especies pertenecientes a los géneros Scinax, Dendropsophus y
Hyloscirtus, que presentan cabezas más pequeñas, ojos, tímpanos y boca reducida, narinas ubicadas
cerca a la boca y tímpanos localizados en la parte posterior de la cabeza.

Figura 5. Patrones de variación de forma de la cabeza de 97 especies de anuros evaluadas. A) visualización
de la variación de la cabeza en posición lateral según los cinco primeros componentes principales. B)
visualización de la variación de la cabeza en posición rostral según los tres primeros componentes
principales. Se indica para cada PC la proporción de varianza que es explicada. Las líneas rojas y negras
ilustran las siluetas extremas de la variación de forma.
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Tabla 1. Resultados del análisis de componentes principales (PCA) para cada variable de forma utilizada
(puntos homólogos) en el análisis morfométrica geométrico en 97 especies evaluadas. En negrilla se
indican los PCs retenidos para cada posición.

Componentes
Principales
PC1
PC2
PC3
PC4
PC5
PC6
PC7
PC8
PC9
PC10

Posición Lateral
Proporción de Proporción
la varianza
acumulada
38.741
38.741
15.230
53.971
10.203
64.174
7.846
72.021
5.710
77.730
3.406
81.136
3.139
84.275
2.628
86.903
2.428
89.331
2.021
91.352
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Posición rostral
Proporción
Proporción
de la varianza acumulada
57.871
57.871
15.079
72.950
8.469
81.419
5.628
87.047
2.380
89.427
1.809
91.236
1.641
92.877
1.415
94.291
1.071
95.362
0.938
96.300

Figura 6. Representación gráfica de los componentes principales de forma obtenidos mediante
morfometría geométrica sobre los landmarks usados (puntos homólogos) con sus respectivos patrones de
variación de forma de la cabeza (silueta superior representada en color rojo y silueta inferior en color
negro) para la posición lateral. A) Representación de los dos primeros componentes. B) Representación
del componente 1 y 3. C) Representación del componente 1 y 4. D) Representación del componente 1 y
5. Se representan cada una de las 97 especies evaluadas (formas de colores), agrupadas en los diferentes
géneros pertenecientes a las familias Hylidae (puntos) y Phyllomedusidae (triángulos). Las líneas de
colores resaltan las diferencias de forma y tamaño de la cabeza entre algunas especies. Las líneas de color
morado señalan algunas especies que presentan cabezas pequeñas, pertenecientes a los géneros Scinax,
Dendropsophus y Hyloscirtus. Mientras que, las líneas de color verde señalan algunas especies que poseen
cabezas de gran tamaño, pertenecientes a los géneros Boana, Osteocephalus y Trachycephalus.
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Figura 7. Representación gráfica de los componentes principales de forma obtenidos mediante
morfometría geométrica sobre los landmarks usados (puntos homólogos) con sus respectivos patrones de
variación de forma de la cabeza (silueta superior representada en color rojo y silueta inferior en color
negro) para la posición rostral. A) Representación de los dos primeros componentes. B) Representación
del componente 1 y 3. Se representan cada una de las 97 especies evaluadas (formas de colores), agrupadas
en los diferentes géneros pertenecientes a las familias Hylidae (puntos) y Phyllomedusidae (triángulos).
Las líneas de colores resaltan las diferencias de forma y tamaño de la cabeza entre algunas especies. Las
líneas de color morado señalan algunas especies que presentan cabezas pequeñas, pertenecientes a los
géneros Scinax, Dendropsophus y Hyloscirtus. Mientras que, las líneas de color verde señalan algunas
especies que poseen cabezas de gran tamaño, pertenecientes a los géneros Boana, Osteocephalus y
Trachycephalus.

Obtención de nicho ecológico
De las 97 especies usadas solo el 83.67% fueron modeladas, puesto que 16 especies obtuvieron menos
de ocho registros georreferenciados válidos. De estas 82 especies modeladas 73 pertenecen a la
familia Hylidae y 9 pertenecen a la familia Phyllomedusidae. Los modelos de las especies
seleccionadas obtuvieron un grado de precisión elevado para las predicciones de Maxent (valores de
AUC superiores a 0.80), indicando un alto nivel de predicción.
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Importancia de las variables ambientales predictoras
Las variables ambientales más importantes en la construcción de los modelos de distribución
geográfica de las especies fueron: radiación solar, siendo la variable que aporto la mayor contribución
para la construcción de los modelos de las especies, seguido por la precipitación y el vapor de agua
(ver Tabla 2).
Tabla 2. Promedio y mediana de contribución de las variables predictoras escogidas en el modelo Maxent
para las 82 especies seleccionadas.

Variables
Radiación solar
Precipitación
Vapor de agua
Velocidad del viento
Temperatura máxima
Temperatura mínima
Temperatura promedio

Media
33.638
25.170
20.244
12.854
5.744
1.501
0.839

Mediana
33.050
17.400
13.450
6.600
1.000
0.300
0.000

Las especies de la familia Hylidae y Phyllomedusidae presentan distribuciones similares en algunas
áreas geográficas, como lo son la zona occidental y sur del área de estudio. No obstante, los hílidos
poseen una distribucion más extensa en comparación con los phyllomedusidos (figura 8).
Específicamente se observó que, Hylidae ocupa potencialmente la zona occidental, central y sur del
área de estudio, bordeando la cordillera de los andes desde la costa atlántica hasta la costa pacífica,
los bosques deciduos y selva amazónica (ver Figura 8B y 8D). Adicionalmente, de acuerdo con los
resultados obtenidos de los modelos de cada una de las especies, se encontró que, la información
climática adquirida de las capas precipitación, radiación solar, velocidad del viento y vapor de agua
aportaron la mayor ganancia a la construcción de los modelos de las especies de la familia Hylidae;
mientras que, para las especies de la familia Phyllomedusidae, que ocurren principalmente en el área
occidental y sur, en los bosques húmedos amazónicos y del pacifico, las capas más útiles fueron
radiación solar y precipitación (Figura 8A y 8C).
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Figura 8. Predicciones de ocupación e idoneidad del hábitat de 82 especies de anuros en la zona
noroccidental de Suramérica. Probabilidad de ocurrencia mayor al 50% dentro del rango actual para (A)
9 especies pertenecientes a la familia Phyllomedusidae y (B) 73 especies pertenecientes a la familia
Hylidae. Probabilidad de ocurrencia mayor al 75% para (C) especies pertenecientes a Phyllomedusidae y
(D) especies pertenecientes a Hylidae.

Caracterización del nicho ecológico
A partir de los valores de importancia de las variables ambientales predictoras (“valores de
contribución porcentual de cada variable abiótica”), se seleccionó la radiación solar y precipitación
para construir los espacios de nicho bidimensionales, teniendo en cuenta que sus contribuciones son
del 33.64% y 25.17% respectivamente (ver Tabla 2). En el espacio ambiental generado por dichas
variables, se observó que el tamaño y posición del nicho varía entre especies de anuros. En general,
en los hílidos se observa una superposición de nichos. Los géneros Boana, Dendropsophus,
Osteocephalus, Scinax, Smilisca, Sphaenorhynchus y Trachycephalus poseen un amplio tamaño de
nicho, a diferencia de Hyloscirtus, Pseudis, Nyctimantis y Scarthyla cuyo tamaño es
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considerablemente reducido (Figura 9A y 9C). Adicionalmente, se destaca una divergencia
considerable en la posición del nicho entre las especies del género Scarthyla.
Para la familia Phyllomedusidae, se encontró igualmente alta superposición de nichos. Sin embargo,
los tamaños de nicho para la mayoría de las especies de este grupo son considerablemente menores
en comparación con los hílidos (Figura 9B y 9D). En el caso de Agalychnis terranova, Phyllomedusa
venusta y Pithecopus hypochondrialis se observaron posiciones de nicho similares, en contraposición
a Phyllomedusa vaillanti que presento un tamaño reducido y posición de nicho divergente.

Figura 9. Representación bidimensional de nicho definido a partir de las dos variables predictoras de
mayor contribución. Probabilidad de ocurrencia mayor al 50% dentro del rango actual para (A) 73 especies
pertenecientes a la familia Hylidae y (B) 9 especies pertenecientes a la familia Phyllomedusidae.
Probabilidad de ocurrencia mayor al 75% para (C) especies pertenecientes a Hylidae y (D) especies
pertenecientes a Phyllomedusidae.
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Asociación entre la divergencia de rasgos morfológicos y diferenciación de nicho
La asociación entre la divergencia morfológica obtenida mediante rasgos morfológicos longitudinales
clásicos y la diferenciación de nicho se detectó únicamente para la combinación descriptor
morfológico NMDs1 versus área de nicho. La correlación entre estas dos variables fue negativa,
donde el área de nicho disminuye a medida que el descriptor morfológico aumenta (rho50%= -0.299 y
rho75%= -0.360, ver Figura 10), siendo significativa tanto para el umbral de probabilidad de presencia
al 50% (PSpearman = 0.006, Tabla 3) como para el umbral al 75% (PSpearman < 0.001, Tabla 3). Para las
demás asociaciones entre descriptores morfológico NMDSs versus descriptores de nicho no se
detectaron correlaciones significativas.
La asociación entre la divergencia morfológica calculada mediante morfometría geométrica y la
diferenciación de nicho se encontró significativa para el 12.5 % de las combinaciones (casos con
valores PSpearman < 0.044, ver Tabla 4). De estas asociaciones significativas, se observó una correlación
positiva (rho > 0.224, ver Tabla 4), para la asociación entre el descriptor de forma PC1 en la posición
rostral y el centroide de radiación solar en el caso de umbral al 50%, donde a medida que el descriptor
de forma aumenta el descriptor del nicho también aumenta (ver Figura 12A). Por otra parte, las
asociaciones significativas que presentaron correlaciones negativas (rho < -0.227, ver Tabla 4), es
decir, aquellas donde a medida que el descriptor de forma aumenta el descriptor del nicho disminuye,
fueron: para la posición lateral, entre el descriptor de forma PC1 versus centroide de radiación solar
para el umbral 75% (ver Figura 11A), el descriptor de forma PC5 versus centroide de precipitación
para los dos umbrales 50% y 75% (ver Figura 11B Y 11C), y para la posición rostral, entre el
descriptor de forma PC3 versus centroide de radiación solar para los dos umbrales 50% y 75% (ver
Figura 12B Y 12C). Para las demás asociaciones entre descriptores de forma PCs versus descriptores
de nicho no se hallaron correlaciones significativas.

Tabla 3. Coeficiente de correlación de Spearman entre las diferencias de las métricas de los descriptores
morfológicos (NMDs1 y NMDs2) y las métricas de nicho ecológico (Área y centroides de las variables
predictoras superiores) de las 82 especies de anuros evaluadas para los dos umbrales de probabilidad de
presencia (50% y 75%). Valores significativos se indican en negrilla.

75%

50%

Umbral

Variables

NMDs1
Valor P
Valor rho

NMDs2
Valor P
Valor rho

Área de nicho

0.006

-0.299

0.265

-0.125

Centroide de
radiación solar

0.680

0.046

0.974

0.003

Centroide de
precipitación

0.260

0.126

0.080

-0.195

Área de nicho

<0.001

-0.360

0.273

-0.123

Centroide de
radiación solar

0.954

0.006

0.624

-0.055

Centroide de
precipitación

0.905

0.013

0.172

-0.153
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Tabla 4. Correlación de Spearman entre las diferencias de las métricas de forma obtenidas de la posición
lateral (PC1, PC2, PC3, PC4 y PC5) y rostral (PC1, PC2 y PC3) de la cabeza de 82 especies de anuros, y
las métricas de nicho ecológico (Área y centroides de las variables predictoras superiores) evaluadas para
los dos umbrales de probabilidad de presencia (50% y 75%). Valores significativos se indican en negrilla.
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Figura 10. Correlación entre las diferencias de las métricas morfológicas (NMDs1) y métricas de nicho
(área de nicho) en 82 especies (formas de colores) agrupadas en sus respectivos géneros, pertenecientes a
las familias Hylidae (puntos) y Phyllomedusidae (triángulos). (A) NMDs1 vs área de nicho para el umbral
al 50% (B) NMDs1 vs área de nicho para el umbral al 75%.
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Figura 11. Correlación entre las diferencias de las métricas de variación de forma (PC1 Y PC5) en la
posición lateral y métricas de nicho (centroide de radiación solar y precipitación) en 82 especies (formas
de colores) agrupadas en sus respectivos géneros, pertenecientes a las familias Hylidae (puntos) y
Phyllomedusidae (triángulos). A) PC1 vs centroide de radiación solar para el umbral al 75%. B) PC5 vs
centroide de precipitación para el umbral al 50%. C) PC5 vs centroide de precipitación para el umbral al
75%.
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Figura 12. Correlación entre las diferencias de las métricas de variación de forma (PC1 Y PC3) en la
posición rostral y métricas de nicho (centroide de radiación solar) en 82 especies (formas de colores)
agrupadas en sus respectivos géneros, pertenecientes a las familias Hylidae (puntos) y Phyllomedusidae
(triángulos). A) PC1 vs centroide de radiación solar para el umbral al 50%. B) PC3 vs centroide de
radiación solar para el umbral al 50%. C) PC3 vs centroide de radiación solar para el umbral al 75%.

Discusión
Determinar si la morfología influye en la delimitación del nicho de las especies o viceversa es
importante para comprender su ecología, biología y distribución. En este estudio se utilizaron
herramientas morfométricas para establecer patrones de variación morfológica, en conjunto con
sistemas de información geográfica y modelos de nicho ecológico para caracterizar el nicho de un
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grupo de especies de anuros pertenecientes a la familia Hylidae y Phyllomedusidae. Específicamente
se evaluaron especies con distribución neotropical, localizadas en la zona noroccidental de
Suramérica, usando especímenes depositados y registrados en colecciones biológicas, con las cuales
se evaluó la asociación entre la diferenciación de nicho ecológico y la divergencia de rasgos
morfológicos. Los resultados indican que las especies de anuros evaluadas poseen diferencias
morfológicas, ya que es posible observar variaciones tanto en rasgos morfológicos longitudinales del
cuerpo como en rasgos morfológicos de forma asociados a la cabeza. Así mismo, se encontró que,
para la zona de estudio, las especies de estas dos familias presentan disimilitudes en la distribución,
ocupando principalmente áreas húmedas tropicales y zonas montañosas Andinas. Además, se observó
que, aun cuando existe superposición de nichos entre especies de Hylidae y Phyllomedusidae, las
características del nicho ecológico son diferentes para cada especie. Adicionalmente, se obtuvieron
asociaciones tanto positivas como negativas entre los descriptores morfológicos y los descriptores del
nicho ecológico. Estos resultados muestran que, para la zona noroccidental de Suramérica, en especies
de hílidos y phyllomedusidos, es posible evidenciar que, tanto las condiciones ambientales como
variaciones morfológicas están asociados a la ocupación diferencial del espacio ambiental.
Caracterización de rasgos morfológicos
Los descriptores morfológicos (NMDSs) que se generaron en este estudio permitieron representar
adecuadamente la variación morfológica longitudinal existente entre las especies evaluadas, lo cual
se logró usando sólo dos dimensiones. Especies con NMDS1 altos representan especies con cabezas
angostas, con poca distancia entre los ojos y extremidades anteriores y posteriores reducidas, mientras
que, las especies con un NMDS1 bajo presentan cabezas anchas, ojos distanciados y extremidades
anteriores y posteriores de gran tamaño. Estos rasgos morfológicos son característicos de especies
que ocupan principalmente hábitats terrestres o arbóreos (79). Por otra parte, las especies con valores
NMDS2 altos se caracterizaron por ser esbeltas, tener una cintura delgada, extremidades posteriores
alargadas y con una distancia considerable entre los ojos y las narinas, características morfológicas
asociadas al uso de hábitats arbóreos (80). A diferencia de las especies con valores NMDS2 bajos,
las cuales se caracterizaron por ser robustas, con cintura extensa, extremidades posteriores anchas y
con una corta distancia entre los ojos y las narinas (Ver resultados, Figura 4), rasgos morfológicos
relacionados con la explotación de hábitats acuáticos (81). Las especies con altos valores NMDS1
hacen parte de los géneros, Dendropsophus, Sphaenorhynchus, Phyllomedusidae, Pithecopus y
Cruziohyla, mientras que, las especies con valores NMDS1 bajos pertenecen a los géneros Boana,
Hyloscirtus, Osteocephalus, Scinax, Smilisca y Agalychnis. En el caso del descriptor NMDS2, las
especies con valores altos pertenecen a los géneros Dendropsophus, Scinax, Osteocephalus, Boana,
Phyllomedusa y Cruziohyla, mientras que, las especies Pseudis paradoxa y Agalychnis buckleyi
presentan el valor más bajo.
Estos resultados, que sintetizan la variación que se presentó en los doce caracteres morfológicos
longitudinales evaluados, son el reflejo de la amplia diversidad de formas y tamaños encontrados
dentro de estas familias (46). Se puede corroborar la adecuada capacidad de representación de los
NMDSs destacando el caso de Pseudis paradoxa, cuyas características morfológicas son distintivas
en comparación al resto de las especies. Los valores extremos en los descriptores NMDSs de esta
especie son explicados por el modo de vida acuático representativo en este género. Al ser una especie
acuática, P. paradoxa posee rasgos morfológicos especializados para el uso de estos hábitats. Dichos
rasgos incluyen cuerpos anchos, extremidades anteriores e inferiores robustas, ojos y fosas nasales
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centrales (81). Otro caso representativo son las especies del genero Dendropsophus, con el cual
también se corrobora la adecuada capacidad de los NMDSs para representar la morfología. Teniendo
en cuenta que Dendropsophus es uno de los géneros de anuros más diversos y con una amplia
distribución geográfica en la zona evaluada, es el género en este estudio que exhibe una gran
diversidad morfológica en comparación con especies de otros géneros (53). Tal variación es de
esperar ya que entre este grupo se presenten variaciones fenotípicas asociadas a la diversidad de
hábitats explotados por las especies, como ha sido señalado por otros autores (53,82).
Adicionalmente, estos resultados permiten observar divergencias morfológicas entre especies de
hílidos y phyllomedusidos. Estas diferencias pueden ser el resultado de la utilización diferencial de
variables ambientales y estructurales del hábitat, como ha sido reportado anteriormente, donde
algunas especies de Phyllomedusidae desarrollaron caracteres morfológicos asociados al uso eficaz
de hábitats arbóreos (83). Por ejemplo, en este grupo se presentan modificaciones en los rasgos
morfológicos que incluyen reducción en los discos terminales, ausencia de membranas interdigitales,
aparición de dígitos oponibles y modificación de extremidades asociadas a la locomoción trepadora
(81). Finalmente, es importante considerar que los modos de preservación y almacenamiento de los
organismos en los biorepositorios son una posible fuente de variación en la forma y tamaño del
cuerpo. Se ha sugerido que algunos métodos de preservación, como la conservación en etanol o
alcohol, pueden afectar ligeramente la morfología de los organismos, generando cambios en la forma
y longitud corporal (85,86). Estos pequeños cambios morfológicos pueden tener efectos importantes
cuando se realizan estudios comparativos a través de análisis morfométricos (87). No obstante, esta
teoría aún no ha sido evaluada en anuros preservados, por lo que no se ha demostrado la importancia
de esta fuente de variación en estudios morfológicos. A pesar de ello, y para eliminar esta fuente de
variación, se resalta que en este estudio se excluyeron individuos incompletos, en mal estado de
conservación o con posturas inadecuadas causadas por un mal procedimiento en el momento que se
preparó el espécimen para conservarlo.
Los resultados morfológicos generados mediante morfometría geométrica, registran claras
disimilitudes en la forma y tamaño de la cabeza de las especies estudiadas. Cada descriptor de forma
(PCs) representa efectivamente cambios morfológicos específicos observados para cada posición
(lateral o rostral) evaluada en la cabeza de estos organismos. Por ejemplo, en la vista lateral, el PC1
simboliza los anuros con gran amplitud del aparato bucal y tímpanos ubicados centralmente; el PC2
representa ranas con la parte posterior de la cabeza pronunciada y tímpanos grandes; el PC3 simboliza
organismos con cabezas grandes, ojos saltones y tímpanos localizados en la parte inferior de la
cabeza; el PC4 representa ranas con maxilar inferior pronunciado y tímpanos ubicados cerca al límite
entre la cabeza y el torso; por último, el PC5 simboliza a los anuros con ojos y tímpanos reducidos.
Por otra parte, en la vista rostral, el PC1 representa a ranas con cabezas estrechas y narinas ubicadas
centralmente; el PC2 simboliza a organismos con aparato bucal reducido y narinas localizadas cerca
a la boca, mientras que, el PC3 representa a las especies con ojos saltones y cuya parte superior de la
cabeza es amplia (Ver resultados, Figura 5). Estas variaciones en la parte anterior del cuerpo se ven
plasmadas entre las diferentes especies estudiadas. Por ejemplo, algunas especies pertenecientes a los
géneros Osteocephalus, Boana y Trachycephalus poseen una cabeza más grande y ancha, ojos,
tímpanos y boca más pronunciada, en comparación con algunas especies pertenecientes a Scinax,
Dendropsophus y Hyloscirtus que presentan una cabeza más pequeña y estrecha, ojos, tímpanos y
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boca reducida, las cuales consistentemente se ubican en posiciones diferentes dentro de los espacios
morfológicos bidimensionales PC1 vs PCj generados en este estudio.
Estos datos nos indican que la forma y tamaño de la cabeza juega un papel importante en la
divergencia morfológica en las especies evaluadas. Por ejemplo, las características de la cabeza
influyen en la adquisición de recursos y son un factor importante en la diversificación morfológica
ya que, mediante la segregación ecológica, conduce a la generación de diferentes estrategias
morfológicas de obtención de recursos, reduciendo así la competencia interespecífica. Esta teoría ha
sido evaluada en muchos grupos animales, donde las necesidades de alimentación se ven reflejadas a
través de la morfología de la cabeza y el tamaño corporal (63). Tal es el caso de las especies que
consumen presas duras y grandes, las cuales desarrollaron cabezas más anchas y alargadas que
permiten acomodar músculos más extensos en la mandíbula, produciendo un aumento en la fuerza de
mordida (88–90). Igualmente, algunos autores han sugerido que el ancho de la boca y parte posterior
de la cabeza en anuros podría estar relacionado con el tipo de dieta, la capacidad para mantener
constante el éxito en la adquisición de alimentos y con la forma en que se procesan e ingieren los
alimentos (27,63). A pesar de que estos aspectos han sido ampliamente documentados para diferentes
tipos de animales, los estudios para hílidos y phyllomedusidos en cuanto composición de dieta y la
relación entre el tamaño de presa versus el tamaño de la cabeza son limitados. Los pocos estudios
existentes se centran en evaluar pequeños grupos de anuros (91–94), por lo que el presente estudio es
un importante aporte a nivel de multi-especie a la teoría de segregación ecológica en anuros y rol
funcional de la morfología de la cabeza en la dieta.
Caracterización del nicho ecológico de las especies
Uno de los resultados importantes que se obtuvo del modelamiento de distribución geográfica de las
especies evaluadas fue encontrar que las variables ambientales radiación solar, precipitación y vapor
de agua fueron los factores abióticos que aportaron la mayor información a la construcción del
modelo. Teniendo en cuenta que los anuros son organismos ectotermos, la radiación solar juega un
papel importante en la regulación de la función fisiológica y metabólica, influyendo directamente en
los patrones de actividad de estos animales (95,96). En efecto, se ha registrado que muchas especies
de hílidos son heliotérmicos, es decir que, ganan calor a través de fotones obtenidos de la radiación
solar directa (97,98). Esta estrategia de termorregulación por selección de sustrato, es común en
anuros nocturnos (95,97), los cuales aumentan su temperatura corporal durante el día al posarse en
sustratos cálidos y tomar el sol (98). Por otro parte, los anfibios poseen una piel permeable que les
permite la respiración cutánea y el movimiento bidireccional de agua y iones. Características que
también promueven la perdida de agua corporal a través de la evaporación (99). Es por ello, que la
mayoría de especies de anfibios están fuertemente asociadas a áreas húmedas idóneas para
reproducirse y completar su ciclo de vida (100,101). Estos aspectos fisiológicos explican porque la
radiación solar, la precipitación y el nivel de vapor de agua influyen en la distribución espacial de las
especies de anuros y por lo tanto resultan ser las variables climáticas que aportaran mayor información
a la construcción de los modelos de distribución en este estudio.
Por otro lado, las distribuciones geográficas encontradas muestran que, aunque las especies de
Hylidae y Phyllomedusidae estudiadas coexisten en algunas áreas geográficas de la zona de estudio,
los hílidos poseen una distribución más amplia que los phyllomedusidos. Específicamente se encontró
que los hílidos ocupan áreas montañosas andinas, bosques húmedos tropicales y bosques secos
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tropicales a diferencia de los phyllomedusidos, los cuales se distribuyen principalmente en bosques
húmedos tropicales (Ver resultados, Figura 8). Adicionalmente, se encontró que el grado de aporte
de las variables climáticas a la construcción de los modelos de distribución presentó notorias
diferencias entre especies de cada familia. Específicamente, la precipitación, radiación solar, la
velocidad del viento y el vapor de agua fueron variables determinantes en la construcción de los
modelos para Hylidae, mientras que, la radiación solar y precipitación fueron más importantes para
la generación de los modelos de Phyllomedusidae. Entre tanto, algunos estudios revelan que, en
anuros, la morfología puede estar relacionada con los patrones de distribucion geográfica de especies.
Por ejemplo, se ha documentado que algunos rasgos morfológicos como tamaño corporal, tamaño de
las extremidades y la cabeza, así como la forma del cuerpo, en algunas especies de ranas, varían de
acuerdo a la latitud y altitud (34). Dicho fenómeno puede ser el resultado de diversos factores bióticos
y abióticos, como variaciones en las condiciones climáticas, depredación, estrategias reproductivas,
disponibilidad de recursos, etc. (102,103). En cuanto a las especies de Hylidae y Phyllomedusidae
evaluadas, podemos observar que las diferencias en sus distribuciones son concordantes con sus
patrones de variación morfológica. Donde la gran diversidad de formas encontradas dentro de las
especies de Hylidae, ha fomentado la colonización de nuevos hábitats, lo que, a su vez, ha permitido
la extensión de sus distribuciones geográficas (46). Mientras que, en Phyllomedusidae, los rasgos
morfológicos parecen estar principalmente asociados a la colonización de zonas tropicales (83).
Por otra parte, los resultados obtenidos de la caracterización del nicho de las especies, muestran que
aun cuando existen claras diferencias en el tamaño y posición del nicho entre especies de Hylidae y
Phyllomedusidae, la superposición de nichos plasmada en el espacio ambiental construido, es
contundente (Ver resultados, Figura 9). En este estudio se observó que las especies de hílidos
pertenecientes a Boana, Dendropsophus, Osteocephalus, Scinax, Smilisca, Sphaenorhynchus y
Trachycephalus poseen un amplio tamaño de nicho, probablemente debido a la alta tolerancia a
variaciones en la radiación solar y precipitación recurrentes en su hábitat. En contraste, especies de
los géneros Hyloscirtus, Pseudis, Nyctimantis y Scarthyla presentaron un tamaño de nicho
considerablemente reducido, esto como posible consecuencia de la baja tolerancia a cambios drásticos
en la precipitación y radiación solar.
En Phyllomedusidae se encontró que, en general las especies poseen tamaños de nicho reducidos en
comparación con los hílidos. Además, las posiciones de nicho de Agalychnis terranova,
Phyllomedusa venusta, Pithecopus hypochondrialis y Phyllomedusa vaillanti indican baja tolerancia
a cambios en la radiación solar, pero se diferencian en que A. terranova, P. venusta y P.
hypochondrialis poseen alta tolerancia a cambios en la precipitación, mientras que, P. vaillanti
presenta baja tolerancia a variaciones en la precipitación. Estos datos son concordantes con los
patrones de ocurrencia geográfica obtenidos mediante la construcción de los modelamientos de
distribución. Donde los géneros con un amplio rango de distribución en la zona noroccidental de
Suramérica fueron: Dendropsophus, Scinax, Boana, Osteocephalus, Smilisca y Trachycephalus, a
diferencia de los géneros Nyctimantis, Scarthyla, Pseudis, Hyloscirtus, Agalychnis, Cruziohyla y
Callimedusa, cuya distribución se limitó a la zona occidental y sur del área de estudio. Finalmente, a
pesar de que los estudios que estiman la importancia de los factores ambientales en la caracterización
del nicho ecológico en Hylidae y Phyllomedusidae son escasos, los resultados obtenidos por otros
autores son similares a los reportados aquí. Por ejemplo, estudios previos indican que la radiación
solar y precipitación son determinantes en la dispersión actual y futura de Hylidae y Phyllomedusidae,
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reportando además que las principales zonas colonizadas en Suramérica por estas especies son los
bosques húmedos tropicales del pacifico y amazonia, áreas montañosas cercanas a la cordillera de los
Andes y llanuras aluviales (46,104). Finalmente se debe resaltar que los resultados de este trabajo
deben ser interpretados como estimaciones espaciales generales (de grano grueso) de predicción de
las preferencias geográfico-ambientales de las especies evaluadas, esto debido al nivel de resolución
(pixel de 1 Km2 x 1 Km2) elegido de las variables ambientales utilizadas para el modelamiento de
nicho.
Asociación entre la divergencia de rasgos morfológicos y la diferenciación de nicho
Para las diferentes especies de anuros evaluadas se encontró que la divergencia morfológica está
asociada a la diferenciación de nicho de las especies de anuros estudiadas, puesto que, se obtuvieron
correlaciones significativas entre los descriptores de nicho (área y centroide en el espacio
bidimensional radiación solar y precipitación) y los descriptores tanto morfológicos longitudinales
(NMDSs) como de forma (PCs). Específicamente se observaron asociaciones negativas entre los
descriptores morfológicos longitudinales (NMDSs) versus el área de nicho (Ver resultados, Figura
10) y, asociaciones tanto negativas como positivas entre los descriptores de forma (PCs) versus los
centroides de radiación solar y precipitación (Ver resultados, Figuras 11 y 12). Estos datos sugieren
que algunas características morfológicas, como el tamaño de las extremidades y el ancho corporal,
influyen en la amplitud del nicho de las especies, mientras que, el tamaño y forma de la cabeza de las
ranas, tiene un efecto sobre la posición del nicho de estos organismos. Estos resultados son
concordantes con lo descrito anteriormente por Futuyma (25), quien mencionó que cambios
importantes en las características ecológicas, a menudo asociadas con rasgos morfológicos, parecen
proporcionar la entrada a la explotación diferencial de los nichos ecológicos.
En las familias Hylidae y Phyllomedusidae existen especies arbóreas, acuáticas y terrestres, lo que
involucra el uso de diferentes tipos de locomoción (saltar, nadar, caminar, escalar) (79,84). No
obstante, si se considera que, los hílidos y phyllomedusidos, conocidos como ranas arborícolas, son
principalmente animales arbóreos, se puede señalar que en estos organismos las variaciones en
algunos rasgos morfológicos longitudinales son el reflejo de adaptaciones locomotoras a estructuras
tridimensionales de soporte o percha (hojas, ramas, ramitas, etc.). Este argumento puede verse
reflejado en que algunas especies poseen cuerpos esbeltos, anchas extremidades y pies pequeños,
rasgos característicos de anuros escaladores (80,83). En contraste, las especies terrestres presentan
extremidades cortas, con longitudes similares, así como pies y manos con un tamaño considerable.
Rasgos modificados para facilitar la locomoción saltadora o caminadora en diferentes sustratos (105).
Las especies acuáticas poseen cuerpos robustos, extremidades largas, membranas interdigitales
expandidas y pies de gran tamaño. Características adaptadas al nado y asociadas al uso eficaz de
hábitats acuáticos (81). De hecho, se ha descrito que el empleo de modos de locomoción apropiados
para conjuntos específicos de vegetación, influye en el uso y colonización de nuevos hábitats (108–
110). Lo que, a su vez, tiene un efecto sobre la amplitud del nicho de las especies (109). Las
predicciones de este modelo han sido probadas en primates, anfibios y reptiles arbóreos (110–112).
En Hylidae y Phyllomedusidae se encontraron asociaciones entre la longitud de las extremidades
posteriores y anteriores, el modo de locomoción y la especialización en la ocupación de hábitats
arbóreos, acuáticos y terrestres (80,113).
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Otro aspecto importante, es el efecto de las condiciones climáticas sobre la variación morfológica en
anuros. Se ha evidenciado que la humedad, precipitación, temperatura y radiación solar, pueden
influir en el tamaño y forma del cuerpo y cabeza de algunas especies de ranas (114,115). Por ejemplo,
se ha registrado que, especies que habitan zonas tropicales con alta precipitación y baja radiación
solar, tienden a tener cabezas más anchas y cuerpos robustos, mientras que, anuros que habitan en
zonas montañosas, con precipitaciones medias o bajas y alta radiación solar, son más esbeltas y
poseen una cabeza más angosta (34,116). No obstante, no existen investigaciones que evalúen
directamente la asociación entre la variación de las condiciones climáticas y diferencias morfológicas,
en Hylidae y Phyllomedusidae, a nivel multi-especie. Por ello, no es posible corroborar si este
fenómeno está ocurriendo en las especies evaluadas.
Por otro lado, pese a este trabajo no evalúa la disponibilidad de recursos de los anuros evaluados, es
importante tener en cuenta la influencia de las características ambientales de cada hábitat sobre la
disponibilidad de recursos. Como se ha demostrado en anfibios, donde hábitats húmedos y cálidos
poseen una amplia gama de posibles presas, en comparación a hábitats húmedos y fríos (117–119).
Teniendo en cuenta que en anuros la morfología de la cabeza está implicada en muchas tareas
ecológicas importantes, como alimentación y uso del hábitat (63), es posible argumentar que los
cambios en el tamaño y forma de la cabeza de las ranas examinadas este asociado a las condiciones
de precipitación y radiación solar propias de cada hábitat, lo cual, también influye en el tipo de presas
disponibles. Pese a que esta hipótesis ha sido principalmente evaluada en insectos y pequeños
mamíferos (120,121), algunos estudios en lagartos señalaron que, dependiendo de las condiciones de
temperatura, humedad y perturbación antropogénica, es posible observar variaciones en el tamaño y
forma de la cabeza de estos organismos (122,123). Sin embargo, cabe señalar que otros aspectos
como factores ontogénicos, pueden generar cambios morfológicos en la cabeza de los anfibios, debido
a que, altas temperaturas y bajas condiciones de humedad durante la fase larvaria pueden inducir a
una reducción significativa en el tamaño y ancho de la cabeza de los juveniles (124,125). La influencia
de las condiciones abióticas sobre la morfología de la cabeza de los anuros se ha evidenciado en
diferentes etapas del desarrollo de estos organismos (126). Sin embargo, en adultos se han
proporcionado evidencias de que las condiciones climáticas determinan la disponibilidad de presas,
conllevando a modificaciones morfológicas, principalmente en la boca y cabeza de los anuros
(117,127). En hílidos y phyllomedusidos se ha observado cambios en el tamaño y forma de la cabeza,
ojos y boca, como resultado del tipo de presas consumidas (94,128). No obstante, no es posible
corroborar si este fenómeno está ocurriendo en las especies evaluadas, puesto que ningún estudio se
ha enfocado en evaluar si en estas familias, las condiciones climáticas influyen en la variación
morfológica de la cabeza, y si esto a su vez, se relaciona con la disponibilidad de presas.
En este estudio se determinó que existe una asociación entre la divergencia morfológica y la
diferenciación de nicho ecológico en las especies de Hylidae y Phyllomedusidae evaluadas en el
noroccidente de Suramérica. Las variaciones morfológicas registradas influyen en la capacidad de los
anuros para ocupar diferencialmente los espacios ambientales, permitiendo la adaptación y tolerancia
a cambios en la radiación solar y precipitación. Dicho aspecto se vio plasmado en las características
y amplitud del nicho de cada especie estudiada. Por otra parte, pese a que se observó que la radiación
solar y la precipitación afectan los patrones de distribución de los hílidos y phyllomedusidos, es
probable que otros factores ambientales como la cobertura vegetal, tipo de suelo, elevación, etc.,
tengan un efecto en la ocupación geográfica de estos organismos. Por ello es de gran importancia
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ampliar la selección de factores abióticos en futuros modelos de nicho para las especies estudiadas.
Adicionalmente, cabe resaltar que este trabajo proporciona una fuerte evidencia de que, las especies
estrechamente relacionadas, que conviven bajo condiciones ecológicas similares y presentan
superposición de nichos ecológicos, pueden divergir morfológicamente. Además, estos resultados
sugieren que, los anuros pertenecientes a la familia Hylidae y Phyllomedusidae como modelo de
estudio permiten evidenciar que la variación morfológica influye directamente en la explotación
eficaz de diversos hábitats, lo que, a su vez, está fuertemente ligado al uso diferencial de los nichos
ecológicos.
Conclusiones y consideraciones finales
El presente trabajo muestra que, a gran escala, las particularidades del entorno ambiental y las
características morfológicas pueden relacionarse directamente con la ocupación diferencial de nichos
ecológicos por parte de las especies de anuros estudiadas. La estimación de patrones de variación
morfológica proporcionó una idea de la amplia diversidad fenotípica encontrada dentro de las
especies pertenecientes a las familias Hylidae y Phyllomedusidae. Asimismo, la caracterización del
nicho ecológico de las especies evaluadas, mostro que, para la zona de estudio, los factores
ambientales como radiación solar, precipitación y vapor de agua influyen directamente en la
distribución espacial de estos anuros. Además, se encontró que, aun cuando se observa superposición
de nichos en el espacio ambiental generado, entre los hílidos y phyllomedusidos, cada especie posee
un nicho ecológico con características únicas. Adicionalmente, se evidenció que, para la zona
noroccidental de Suramérica, la divergencia morfológica está asociada a la diferenciación de nicho
de las especies evaluadas. Se encontró también que los rasgos morfológicos longitudinales influyen
sobre la amplitud del nicho de las especies, mientras que las variaciones en la forma de la cabeza de
las ranas tuvieron un efecto sobre la posición del nicho de estos organismos. Finalmente, cabe resaltar
que, las investigaciones futuras deberían integrar enfoques filogenéticos que permitan evaluar si las
variaciones fenotípicas registradas entre las especies de ranas estudiadas, son el resultado de procesos
evolutivos de este grupo, teniendo en cuenta que los hílidos y phyllomedusidos están estrechamente
relacionados tanto a nivel filogenético como ecológico.
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Apéndices
Apéndice 1. Géneros y especies muestreadas pertenecientes a las familias Hylidae y Phyllomedusidae.

Hylidae
Géneros
Boana

Smilisca
Pseudis
Scarthyla

Nyctimantis
Hyloscirtus

Dendropsophus

Especies
B. boans
B. calcarata
B. cinerascens
B. geographica
B. hobbsi
B. hutchinsi
B. lanciformis
B. maculateralis
B. microderma
B. nympha
B. pellucens
B. picturata
B. pugnax
B. punctate
B. rosenbergi
B. xerophylla
S. phaeota
P. paradoxa
S. Goinorum
S. vigilans

N. rugiceps
H. albopunctulatus
H. alytolylax
H. bogotensis
H. caucanus
H. colymba
H. denticulentus
H. larinopygion
H. lascinius
H. lindae
H. palmeri
H. phyllognathus
H. piceigularis
H. platydactylus
D. bifurcus
D. bogerti
D. brevifrons

Phyllomedusidae
Géneros
Especies
A. terranova
Agalychnis
A. spurrelli
A. buckleyi

Cruziohyla
Callimedusa
Phyllomedusa

Pithecopus
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C. craspedopus
C. tomopterna
P. bicolor
P. tarsius
P. vaillanti
P. venusta
P. hypochondrialis

Osteocephalus

Scinax

D. columbianus
D. ebraccatus
D. haraldschultzi
D. leali
D. leucophyllatus
D. marmoratus
D. mathiassoni
D. meridensis
D. microcephalus
D. minusculus
D. minutus
D. miyatai
D. molitor
D. padreluna
D. parviceps
D. phlebodes
D. praestans
D. reticulatus
D. rhodopeplus
D. rossalleni
D. sarayacuensis
D. stingi
D. subocularis
D. triangulum
D. virolinensis
O. buckleyi
O. cabrerai
O. deridens
O. leprieurii
O. planiceps
O. taurinus
S. blairi
S. boulengeri
S. cruentommus
S. elaeochrous
S. funereus
S. garbei
S. karenanneae
S. kennedyi
S. manriquei
S. quinquefasciatus
S. rostratus
S. ruber
S. sugillatus
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Sphaenorhynchus
Trachycephalus

S. wandae
S. x-signatus
S. dorisae
S. lacteus
T. typhonius
T. resinifictrix
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